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EXPÉRIMENTATION MICROCHIRURGICALE 

SUR LA FEUILLE DE MYRIOPHYLLUM BRASILIENSE Camb. 

par Bernard Jeune 

Résumé : La feuille aérienne de Myriophyllum brasiliense Camb. est morpho- 
génétiquement un axe à croissance basipéte possédant, près de la base, deux centres 
pulsateurs engendrant des lobes latéraux (métamères); la suppression microchirurgicale 
d'un centre pulsateur provoque l'absence d'une séquence de lobes latéraux sur la feuille 
adulte. La vascularisation est subordonnée à l'existence des métamères et sa disposition 
ne traduit que leurs corrélations de croissance; son origine ontogénique est donc, au 
moins en partie, de nature physiologique. Ceci permet de préciser le mode de croissance 
de certaines feuilles de dicotylédones. 

Resumen: La hoja aérea del Myriophyllum brasiliense Camb. es, morfogenetica- 
mente, un eje con crecimiento basipeta que posee, al nivel casi de la base, dos centras 
pulsatores, los que engendran unos lôbulos latérales (metâmeros); la supresion micro- 
quirürgica de un centra pulsator provoca la ausencia de una secuencia de lôbulos laté¬ 
rales en la hoja adulta. La vascularizaciôn esta subordinada a la existencia de los metâ¬ 
meros y su distribuciôn sôlo traduce sus correlaciones de crecimiento; su origén onto- 
genico es pués, en parte por lo menos, de clase fisiolôgica. Eso permite precisar el modo 
de crecimiento de algunas hojas de dicotiledones. 

I. — INTRODUCTION 

L’étude de la morphogénèse des feuilles aériennes de Myriophyllum 
brasiliense Camb. nous a montré, comme nous l’avons exposé dans un 
article précédent (Jeune, 1975), une grande analogie entre le mode d’appa¬ 
rition des lobes le long du rachis et la formation des initiums foliaires au 
sommet de la tige. 

Rappelons que nous avons constaté l’apparition des lobes latéraux 
à une distance fixe de la base de l’ébauche et à des intervalles de temps 
constants, suggérant l’existence de centres pulsateurs de lobes, au moins 
analogues aux centres générateurs de feuilles existant au sommet de la tige. 

Pour vérifier cette hypothèse, nous avons réalisé quelques expériences 
microchirurgicales sur le modèle de celles ayant permis à Loiseau et Tort 
(1955 à 1970) de préciser le rôle des centres générateurs foliaires et la phyllo- 
taxie des dicotylédones. 
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Matériel et techniques 

Les rameaux de Myriophyllum brasiliense Camb. sont cultivés à la température 
de 22 ± 1°C sous une photopériode de 16 heures pour certains, 24 heures pour les autres; 
des tubes Gro-Lux fournissent aux échantillons un éclairement énergétique d’environ 
17 W.m-'-. N’ayant observé aucune différence entre les rameaux placés dans ces condi¬ 
tions différentes de photopériode, en ce qui concerne la morphologie foliaire et la réaction 
à un traumatisme, nous n'en tiendrons pas compte dans la suite de cette étude. 

Les feuilles de ce Myriophyllum sont pinnatiséquées, à croissance basipète et dis¬ 
posées en verticilles; nous avons constaté l'apparition d’un lobe toutes les 8 heures 
environ, de chaque côté de l’ébauche, à une distance approximative de 50 ji  de sa base. 
Cette production de lobes latéraux (3 paires par jour) s’observe sur les feuilles de lon¬ 
gueur comprise entre 90 [t et 1,5 mm (fig. 1). Les feuilles adultes sont habituellement 
d’une longueur comprise entre 1,5 mm et 3 cm (fig. 2). 

Le principe de l’expérimentation est simple ; on détruit par piqûre la région basale 
où sont initiés les lobes, d’un seul côté de l’ébauche. Malheureusement le point végétatif 
est étroitement protégé par les feuilles des verticilles successifs formant une sorte de 
bourgeon terminal; cette disposition nous oblige à retirer, le long d’une ligne méridienne, 
une ou deux feuilles par verticille pour atteindre les jeunes ébauches à opérer. 

L'expérience montre, toutefois, que cette mutilation ne provoque qu’une dimi¬ 
nution de longueur d’un ou deux entre-nœuds dont on supprime de jeunes ébauches; 
l’opération ne modifie qualitativement ni la forme des feuilles des verticilles supérieurs, 
ni l’activité du point végétatif au-dessus de ces verticilles à entre-nœuds courts. 

Pour modifier la forme foliaire on détruit par piqûre une région latérobasale d'une 

Fig. 1-2. — 1, Ébauche de 0,8 mm de longueur; les lobes latéraux apparaissent en ordre 
basipète; les directions de croissance sont indiquées par des flèches; 2, Feuille adulte 
longue de 1,6 cm, pinnatiséquèe, telle qu’elle a été construite à partir d'une ébauche 
comparable à celle de la figure I. 

Source : MNHN, Paris 
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ébauche très jeune. Cependant, compte tenu de la contigüité des feuilles et des faibles 
dimensions du point végétatif, on blesse souvent la base de l'ébauche voisine ainsi qu’une 
portion des tissus corticaux de la tige. Les modifications provoquées par l'expérimen¬ 
tation sont ensuite observées après une quinzaine de jours, lorsque les feuilles opérées 
sont adultes. 

U. — RÉSULTATS 

Le premier effet de la blessure est de provoquer, dans tous les cas, 
un ralentissement de la croissance et du développement de la pousse 
feuillée. Si la blessure est localisée à la base d’une ou deux ébauches voi¬ 
sines, ce ralentissement est passager et les processus morphogénétiques 
reprendront rapidement. Si la blessure est plus étendue, affectant une 
partie des tissus corticaux de la tige, on observera un arrêt total de la 
croissance de l’apex et des jeunes feuilles, suivi, à terme, par la nécrose 
de cet apex et son remplacement ultérieur par un bourgeon latéral. Évi¬ 
demment, sont seuls analysables les rameaux poursuivant rapidement leur 
croissance et leur activité phyllogène. 

Nous décrirons succinctement les altérations phyllotaxiques, puis, 
plus en détail, les perturbations dans le déroulement de la croissance 
foliaire. 

1. MODIFICATIONS DE LA PHYLLOTAXIE 

Nous avons opéré 35 rameaux; 11 d’entre eux ont poursuivi leur 
croissance; parmi ces derniers, 10 présentent des modifications phyllo¬ 

taxiques. 

3 4 5 6 
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Sur 2 rameaux l’opération a sans doute été plus radicale que nous 
l'eussions souhaité. On constate dans plusieurs verticilles situés au-dessus 
du verticille opéré l’absence d’une feuille à chaque fois. Les emplacements 
vides sont au-dessus les uns des autres le long d’une même ligne méridienne. 

Dans 8 autres rameaux, les modifications n’affectent que les verticilles 
situés sous la piqûre (fig. 3 à 6); les altérations se traduisent par un raccour¬ 
cissement des entre-nœuds plus ou moins accentué, comme nous l’avons 
déjà indiqué plus haut, et par un décalage entre insertions foliaires d’un 
même verticille. Ces modifications ne sont pas dues à l’opération propre¬ 
ment dite, mais au dégagement du point végétatif; de plus, elles n’affectent 
que dans un cas le verticille sur lequel porte l’expérimentation. 

2. MODIFICATIONS DE LA CROISSANCE FOLIAIRE 

Sur 6 des 11 rameaux précédents, la piqûre à l’emplacement d’un 
centre pulsateur présumé de lobes latéraux (dans la région latéro-basale 
de la jeune ébauche foliaire) a profondément modifié la croissance de la 
feuille. Deux ébauches voisines sont altérées dans 2 cas; nous obtenons 
donc un total de 8 feuilles modifiées (fig. 7 à 14); 2 ébauches possèdent, 
en outre, une disposition anormale des lobes, du côté non blessé (fig. 13 
et 14). 

Nous comparerons ces cas à celui de certaines feuilles plus âgées que 
les précédentes, au moment de l’opération et qui ont eu les initiums de 
leurs lobes latéro-basaux détruits. 

à) Suppression d’un centre pulsateur de lobes latéraux 

Cette opération microchirurgicale a donc réussi dans 8 cas. Dans 
tous, les deux côtés de chaque feuille sont très dissemblables. L’un possède 
des lobes depuis le sommet jusqu’à la base de la feuille, comme il  est normal ; 
l’autre, au contraire, montre quelques lobes sous le sommet (ceux qui 
étaient initiés à l’instant de l’opération), puis, sur une longueur de plu¬ 
sieurs millimètres, parfois, un rachis rectiligne sans trace de ramification 
(fig. 7 à 14). Plusieurs points sont à noter : 

— Le rachis de la feuille adulte reste à peu près rectiligne; l’absence 
de « ramification » latérale n’a pas sensiblement perturbé son allongement 
normal. 

— La trace vasculaire issue du lobe médian (= terminal) est dans 
le plan de symétrie de la feuille tout au long du rachis, ce qui montre bien 
que la croissance en largeur du rachis n’est pas affectée par l’absence locale 
de lobes latéraux. 

—- Il n’existe aucune trace de vascularisation latérale dans le rachis 
du côté opéré (cellules différenciées ou procambium) après observation 
des feuilles éclaircies au chloral lactophénol; de même, sur la marge et 
dans le mésophylle, il n’existe aucune cellule ou massif de cellules parti- 

Source : MNHN, Paris 
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culières rappelant un « initium de lobe »; l’opération n'a donc pas pro¬ 
voqué une insuffisance de développement de lobes initiés qui seraient 
alors décelables par les méthodes anatomiques. L’opération a réellement 
supprimé la possibilité d’initiation des lobes et de façon durable. Le fonc¬ 
tionnement rythmique du centre pulsateur a cessé du côté opéré, alors 
que son symétrique continue à fonctionner normalement. 

— La cicatrice apparaît toujours sur les feuilles adultes, à la base 
du rachis, et non sous le dernier lobe initié au moment de l’opération. 

b) Anomalies liées au ralentissement de la croissance 

A notre avis, elles sont de deux ordres : 

— La feuille opérée est plus courte que les autres feuilles du même 
verticille; elle porte du côté intact un ou deux lobes latéraux de moins. 
11 s’agit d’une modification d’ordre quantitatif, sans changement des corré¬ 
lations de croissance entre lobes; de telles feuilles courtes sont également 
présentes sur les rameaux dont l’apex est affaibli après une piqûre trop 
étendue et reste un instant phyllogène avant sa dégénérescence complète. 

— Deux feuilles possèdent, du côté intact, un lobe apparemment 
dédoublé (fig. 13 et 14). Ce phénomène est d’autant plus remarquable 
qu’il  ne s’observe jamais naturellement dans nos cultures. De plus : 

Dans les deux cas, le « lobe double » est situé au niveau de la blessure 
provoquée de l’autre côté du rachis; les deux branches du « lobe double » 
sont asymétriques, celle située vers l’apex de la feuille est plus longue que 
l’autre. 

Source : MNHN, Paris 
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Nous expliquerons plus loin les raisons qui nous font penser que cette 
anomalie est liée au ralentissement de la croissance. 

c) Suppression d’initiums (déjà formés) de lobes 

Pour dégager le point végétatif, on enlève, au moment de l’opération, 
le moins de feuilles possibles; les plus jeunes parmi celles qui restent sont 
écartées pour atteindre la zone opérée; souvent, leurs plus jeunes lobes 
sont détruits par la manipulation. Ces feuilles, adultes, se présentent à 
l’œil nu comme celles dont un centre pulsateur a été détruit. L’observation 
microscopique montre, cependant, des différences importantes (lîg. 15) : 

Sur le bord rectiligne du rachis, la trace des lobes détruits subsiste 
sous forme de massifs de cellules ' nécrosées ou subérifiées. 

Dans le rachis, la nervation du lobe détruit existe, bien que réduite; 
parfois même, les trachéides n’atteignent pas la zone cicatricielle sur le 
bord du rachis. Le cordon vasculaire de ce lobe se termine donc de façon 
aveugle (fig. 15b). 

III.  — INTERPRÉTATIONS 

Pour prouver, expérimentalement, l’existence de centres générateurs 
(au sens de Plantefol, 1948), il suffit d’en supprimer un par traumatisme 
(Loiseau, 1970); de même, nous pensons que la possibilité de suppression 

Source : MNHN, Paris 
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microchirurgicale d’un centre pulsateur serait une preuve de leur existence, 
à ajouter aux indices déjà notés (rythmicité de l’apparition des lobes à 
un emplacement fixe par rapport à la base de la feuille). Comme dans le 
cas des centres générateurs foliaires où une ablation microchirurgicale est 
suivie de la suppression, au moins temporaire, d’une hélice foliaire, dans 
le cas des centres pulsateurs de lobes, nos expérimentations ont abouti à 
la suppression d’une séquence de lobes. 

Morphogénétiquement, la feuille du Myriophyllum brasiliense Camb. 
correspond à un axe dont la croissance est basipète, possédant près de sa 
base deux centres pulsateurs initiant rythmiquement deux files de lobes 
latéraux. 

En ce qui concerne le rôle des initiums de lobes sur le fonctionnement 
des centres pulsateurs, trois hypothèses simples sont possibles : a) pas 
d’action, b) stimulation, c) inhibition. La troisième est pour nous la plus 
logique. 

En effet, en observant les « feuilles doubles » résultant du dédouble¬ 
ment d’hélices foliaires, assez communes vers la base des rameaux, on 
constate fréquemment l’absence de certains lobes latéraux dans la région 
médiane de la « feuille double » (fig. 16); or, il  est clair que ces lobes auraient 
dû se former à des niveaux où les ébauches étaient séparées. Il  semble donc 
que la proximité d’une masse méristématique (ici l’autre moitié de la 
« feuille double ») a inhibé la formation de certains lobes; de la même 
façon, dans une feuille, chaque initium de lobe, qui est aussi une masse 
méristématique, inhibe peut-être le centre pulsateur. On comprendrait 
alors pourquoi une certaine distance (environ 30 n) entre l’axe du dernier 
initium formé et le centre pulsateur est nécessaire avant que ce dernier ne 
fonctionne à nouveau. 

Les faits observés par Turlier (1972) dans le myriophyllum spicatum L. 
(initiums des lobes séparés par 2 cellules) s’accordent également avec cette 
hypothèse. 

Par ailleurs, il peut être intéressant de s’interroger sur les processus 
morphogénétiques reliant, dans nos feuilles, vascularisation et création de 
lobes. Quatre points peuvent être examinés : 

— Au cours de la croissance normale de ces feuilles, la différenciation 
vasculaire précoce est acropète dans chaque lobe depuis un point nodal 
situé dans le rachis (les branches basipètes appartenant aux différents lobes 
latéraux se réunissent pour former l’essentiel de la trace foliaire); il  semble 
qu’il en soit de même pour la formation du procambium, ce qui est du 
reste admis pour les nervures d’ordre 2 des feuilles de dicotylédones en 
général (Esau, 1965). 

— Quand un initium de lobe est supprimé précocement, sa vasculari¬ 
sation est très réduite, parfois même, ainsi que nous l’avons indiqué, elle 
n’atteint pas la marge de la feuille (fig. 15). L’arrêt (provoqué) de croissance 
du lobe entraîne l’arrêt de formation des tissus conducteurs. 

— L’existence des « lobes doubles » est également intéressante. Parmi 
les hypothèses concernant leur origine, une nous semble possible car elle 

Source : MNHN, Paris 
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tient compte d’un fait constamment observé, le ralentissement de croissance 
après l’expérimentation : la blessure provoque donc dans le rachis un arrêt 
momentané de croissance. Les deux plus jeunes initiums de lobes, en for¬ 
mation du côté intact, ne sont plus séparés par une zone de croissance en 
longueur dans le rachis (fig. 17); par la suite, ils se développent conjoin¬ 
tement (fig. 18 à 20), induisant ainsi la formation d’un seul faisceau con¬ 
ducteur axial. 

— Enfin, après suppression d’un centre pulsateur, les lobes ne sont 
pas initiés et dans le rachis, aucune trace de vascularisation latérale n’est 
visible. 

Ces quatre points s’interprètent aisément si l’on considère (comme 
l’a montré Camus, 1949, par ses expériences de greffe) que les régions 
méristématiques (ici, les initiums des lobes) induisent la différenciation 
des cellules conductrices. C’est, du reste, l’opinion de Croizat-Chaley 
(1973) qui écrit « on n’accordera pas au réseau fibro-vasculaire le privilège 
de définir la « valeur morphologique » d’une partie quelconque de la 
plante. En effet, l’organe crée le réseau qui convient à son état et à ses 
fonctions et ce n’est pas le réseau qui fait l’organe ». 

Ainsi, la feuille est formée d’un ensemble de métamères (Cusset, 
1970) apparaissant successivement grâce au fonctionnement de centres 

Source : MNHN, Paris 
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pulsateurs, comme nous l’avons indiqué plus haut; une fois initié, chaque 
métamère est alors un massif méristématique dont la croissance induit la 
différenciation et l’orientation de son faisceau conducteur, la nervure. 
Ceci est en accord avec les résultats de Pray (1963) montrant la différen¬ 
ciation progressive du procambium des nervilles, depuis les cordons déjà 
formés, parmi des cellules du mésophylle encore méristématiques. 

Ce résultat nous permet d’émettre une hypothèse sur les rapports entre 
la forme du limbe et la nervation chez les feuilles de dicotylédones simples, 
à croissance basipète et penninerviées. 

La disposition du réseau de nervures traduit les rapports de position 
et les corrélations de croissance entre métamères, c’est-à-dire l’orientation 

Fig. 21. — Rapports entre orientations principales de croissance et forme et nervation des 
feuilles. Sur les schémas a représentant des primordiums et 6 figurant les ébauches, les 
directions de croissance sont indiquées par des flèches. Sur les schémas c représentant 
les feuilles adultes, la vascularisation est indiquée par des traits. La succession al, 61, cl 
figure la formation d'une feuille pinnatiséquée; la succession a2, 62, c2, celle d'une feuille 
simple à nervation craspédodrome ; la succession a3, 63, c3, celle d'une feuille simple à 
nervation brochidodrome due à la dominance temporaire de la croissance longitudinale 
sur les autres directions. (Pour les termes craspédodrome et brochidodrome, nous utilisons 
les définitions données par Mouton, 1970). 

Source : MNHN, Paris 
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des mitoses dans les différentes régions de l’ébauche au moment de la 
différenciation du procambium (fig. 21). Une confirmation de cette hypo¬ 
thèse est fournie par les changements dans la disposition des nervures et 
la forme foliaire provoquée par la modification des corrélations de crois¬ 
sance entre éléments de la feuille (Neville, 1964; Jeune, 1972). 

La nervation a donc un aspect phylogénétique bien que son origine 
ontogénique soit, au moins en partie, de nature physiologique (Croizat- 
Chaley, 1973). D’autre part, le rapport entre orientation nervuraire et 
direction de croissance a fait l’objet récemment d’une étude de Dulieu, 
Turlier & Bugnon (1969). Ils ont constaté, par l’observation de chimères 
chlorophylliennes, que, dans certains cas, l’orientation des nervures princi¬ 
pales d’une feuille diffère des directions fondamentales de croissance 
lorsque la différenciation procambiale est tardive. Ce résultat, malgré les 
apparences, n’infirme nullement notre hypothèse. En effet, en chaque 
région de la feuille adulte, les directions principales de croissance, déduites 
de l’observation de chimères, ne sont que les résultantes (c’est-à-dire la 
somme) de toutes les directions de croissance ayant en chaque point affecté 
l'ébauche pendant tout son développement. Ces directions peuvent donc 
différer des directions nervuraires qui témoignent des orientations de 
mitoses au seul instant de leur différenciation procambiale. 
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